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摘要 : 嗅觉 受 体 是 参与 昆虫 嗅觉 识别 过 程 的 一 类 重要 蛋白。 在 昆虫 的 众多 嗅觉 受 体 中 , 有 一 类 受 体 明显 不 同 于 其 
他 受 体 , 被 称 为 Orco。 该 受 体 基 因 在 不 同 昆虫 种 间 高 度 保守 , HRA Z. Orco 在 昆虫 嗅觉 识别 过 程 中 发 挥 关键 
作用 。 采 用 基因 突变 或 RNAi 等 技术 使 Orco 基因 沉默 后 , 昆虫 会 出 现 严 重 的 嗅觉 缺陷 , 但 Orco 本 身 不 与 气味 配 
体 结合 , 它 与 传统 嗅觉 受 体形 成 复合 体 Or-Orco, 促进 传统 嗅觉 受 体 在 神经 元 树 突 膜 上 的 定位 并 维持 其 稳定 性 , 提 
高 传统 嗅觉 受 体 对 气味 反应 的 效率 。 昆 虫 嗅觉 受 体 的 结构 与 状 椎 动物 的 C 蛋白 偶 联 受 体 相似 , 均 有 7 个 跨 膜 区 ， 
但 二 者 的 膜 拓 扑 结 构 相 反 , 昆虫 嗅觉 受 体 的 N 末端 位 于 细胞 质 膜 内 ，C 末端 在 细胞 质 膜 外 ，Orco 与 传统 嗅觉 受 体 
通过 保守 的 C 末端 区 域 相互 作用 形成 一 种 新 型 的 配 体 门 控 离 子 通 道 一 一 Or-Orco KAR. RH Orco 在 昆虫 嗅觉 识 
别 中 的 功能 机 制 , 可 为 开创 基于 昆虫 嗅觉 行为 干扰 的 新 的 害 忠 防治 措施 提供 基础 。 
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Abstract. Insect olfactory receptors are important proteins which are required for the insect olfactory 





identification process. As a receptor strikingly different from all other insect olfactory receptors, Orco is 
highly conserved in insect species and widely expressed. Orco plays a critical role in insect olfaction. 
Insects show severe olfaction defects when Orco is silenced by gene targeting or RNA interference. Orco 

can form heteromeric complexes by binding the conventional olfactory receptors rather than binding 
odorant ligands to facilitate the localization and stability of the conventional olfactory receptors in the 
olfactory sensory neurons ( OSNs) dendrites and improve efficient odor response of conventional olfactory 
receptors. The structure of insect olfactory receptors is similar to the G protein-coupled receptors 
(GPCRs) of vertebrates with seven transmembrane regions. However, they adopt a membrane topology 
distinct from that of GPCRs, with their N-termini located intracellularly and C-termini located 
extracellularly. Orco interacts with the conventional olfactory receptors forming the Or-Orco complexes by 

the conserved C-terminal region wihch is a new ligand-gated ion channel. Clarifying the functional 
mechanism of Orco in insect olfaction recognition may provide the basis for developing a new pest control 
measures based on insect olfactory behavior interference. 

Key words: Insect; olfactory receptor; Orco; expression characterization; function; structure 

Me oe EBL PRE ME PRA RAH HRR, 在 这 一 过 程 中 有 多 种 蛋 日 质 参 与 ， 其 中 ， 
所 、 躲 避 敌 害 等 方面 具有 至 关 重 要 的 作用 , 直接 影 ” 嗅觉 受 体 (olfactory receptor 或 odorant receptor, Or) 
啊 春 昆虫 的 生存 和 索 衍 。 昆 虫 对 气味 的 识别 过 程 非 。 介 导 的 气味 分 子 与 嗅 党 感 各 内 的 噢 党 神经 元 的 专 一 
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性 结合 是 昆虫 嗅 党 识别 的 重要 基础 ( 乔 奇 等， 
20080, BH 1999 年 从 Hg R a Drosophila 
melanogaster 中 鉴定 出 第 一 个 噢 党 受 体 以 来 
(Pennisi, 1999) ,目前 已 从 多 种 昆虫 中 鉴定 出 了 数 
百 个 嗅觉 受 体 。 昆 忠 的 嗅觉 受 体 分 为 两 种 不 同 的 类 
型 , 一 类 是 传统 的 嗅觉 受 体 , 是 配 体 选择 型 , 对 普 
通气 味 和 信息 素 起 反应 (Hill et al., 2002; Robertson 
et al., 2003; Wanner et al., 2007b; Engsontia et al., 
2008) ,其 中 普通 气味 受 体 在 昆虫 种 间 的 同 源 性 很 
低 ， 而 信息 素 受 体 在 鳞 翅 目 蛾 类 昆虫 中 有 一 定 的 同 
源 性 (Krieger et al., 2004; Nakagawa et al., 2005; 
Wanner et al., 2007a, 2007b; Mitsuno et al., 2008; 
Miura et al., 2009, 2010; Patch et al., 2009); 另 一 
类 受 体 明显 不 同 于 传统 的 噢 党 受 体 ,被 称 为 Orcos 
该 受 体 基因 在 不 同 昆 虫 种 间 高 度 保守 ,氨基酸 序列 
一 致 性 达 70% VJ, E. ( Hill et al., 2002; Krieger et al., 
2003; Pitts et al., 2004; Jones et al., 2005) , Æ IE 
和 幼虫 的 大 多 数 嗅觉 神经 元 中 与 传统 嗅觉 受 体 共 表 
达 ( Vosshall et al., 1999, 2000; Ng et al., 2002; 
Elmore et al., 2003; Krieger et al., 2003; Larsson et 
al., 2004; Pitts et al., 2004) 。 

H 21 世纪 初期 以 来 , 研究 者 对 Orco 基因 的 高 
度 保 守 性 及 其 表达 的 广泛 性 进行 了 深入 的 研究 , 我 
们 对 Orco 的 命名 、 表 达 特 征 、 结 构 与 功能 等 进行 了 


1 昆虫 非典 型 嗅觉 受 体 Orco 的 命名 


UE SZ Orco 最 初 是 从 黑 腹 果 蝇 中 鉴定 出 来 
HJ, 被 命名 为 0r83b。 此 后 从 不 同 昆虫 中 鉴定 出 的 
Or83b 的 同 源 受 体 ,分 别 被 委 以 不 同 的 名 称 ， 如 地 
中 海 实 量 Ceratitis capitata 的 CcOr83b (Jones et al., 
2005). IX] E MV. TE BC Anopheles gambiae Bj AgOr7 
(Pitts et al., 2004). IR M Bt Aedes aegypti 的 
AaOr7 ( Melo et al., 2004). 3X fs JE Culex 
quinquefasciatus 的 CqOR7 (Xia and Zwiebel, 2006) 、 
西方 蜜蜂 Apis mellifera 的 AmorR2, 3% # Bombyx 
mori 的 BmorR2,. #€ Æ Antheraea pernyi 的 AperR2 
( Krieger et al., 2003) . 32M) 5 4 Helicoverpa zea 
的 HzOr83b (Jones et al., 2005) ~ JF FRIR Heliothis 
virescens 的 HvirR2 ( Krieger et al., 2003) 等 。 传 统 的 
昆虫 吓 觉 受 体 种 类 多 ， 同 源 性 低 ， 功 能 不 一 ， 而 非 
典型 嗅觉 受 体 一 一 果 蝇 的 嗅觉 受 体 0r83b 及 其 同 源 
受 体 的 功能 保守 (下 文 详 述 ) 。 为 了 避免 混 消 、 便 于 


将 这 方面 的 研究 内 容 与 非 专 业者 进行 交流 ,有 学 者 
( Vosshall and Hansson, 2011) 提出 将 昆虫 的 嗅 党 受 
体 0r83b 及 其 同 源 受 体重 新 命名 : 该 受 体 名 称 由 4 
个 代表 昆虫 种 名 的 字母 (第 一 个 字母 表示 属 名 ,后 
3 个 字母 为 种 名 的 前 3 个 字母 ) 和 Orco (odorant 
receptor co-receptor 的 缩写 , 因为 它 与 传统 嗅觉 受 体 
FERIA, 下 文 详 述 ) 组 成 , 昆虫 种 名 和 Orco 之 间 用 
VER, wE R Drosophila melanogaster 和 家 
看 Bombyx mori 的 Or83b 分 别 记 为 Dmel \ Orco 和 
Bmor\Orco。 目 前 这 种 命名 方法 , 已 经 得 到 国际 上 
众多 科学 家 和 组 织 的 认可 。 判 断 一 个 新 的 昆虫 基因 
组 是 否 为 Orco 基因 的 标准 是 : Orco 是 昆虫 噢 党 受 
体 超 家 族 中 的 一 员 , 在 昆虫 种 间 高 度 保守 , 与 其 他 
昆虫 的 Orco 至 少 有 50% 的 序列 一 致 性 ; Orco 的 
mRNA 和 有 重 日 在 多 数 化 学 感受 神经 元 中 表达 ; Orco 
的 预测 蛋白 比 传统 的 咒 觉 受 体 大 ,大约 是 475 PA 
基 酸 ,而 传统 嗅觉 受 体 大 约 是 400 个 氨基 酸 
( Vosshall and Hansson, 2011) , 


2 昆虫 非典 型 嗅觉 受 体 Orco 的 表达 
特征 
2.1 RNA 表达 

采用 RT-PCR、 原 位 杂交 等 技术 , 人 研究 者 们 对 
多 种 昆虫 的 Orco 基因 的 RNA 表达 特征 进行 了 
分 析 。 

Larsson 等 (2004 ) 采用 原 位 杂交 分 析 了 末 晶 
Orco 的 RNA 表达 特点 ,结果 表明 Orco NERIK 
品 感 神经 元 中 表达 , 在 味觉 神经 元 和 其 他 类 型 的 细 
胞 中 均 未 检测 到 其 表达 。 采 蝇 的 嗅 感 神经 元 有 3 种 
特 化 的 结构 : SUI A at. BCH PSA SS 3 
TAB, Orco 首先 在 胚胎 发 育 后 期 一 一 15 期 检测 
到 , 但 仪 在 触角 与 下 颇 的 复合 体 (含有 了 嗅 感 神经 元 ) 
中 表达 ; MERA, Orco 在 幼虫 前 端的 背 需 官 的 所 
有 21 个 别 感 神经 元 中 均 有 表达 ; EMH, Orco 首 
先 在 肾 完 形成 80 h 后 ( 晴 的 后 期 ) 的 晴 的 触角 中 检 
ij, 与 传统 嗅觉 受 体 基因 开始 表达 的 时 间 大 约 一 
致 (Clyne et al., 1999; Elmore and Smith, 2001 ) ; 
Orco ÆRE P SHA EA AAR 120 T T JR qt ZI TCI 
24) 7096 ~ 80% W AAA UAE IC PAIK. HF Orco 
TEAS [B] RA ETO EP ARIA OF AB IR]. 因此 表 
IK Orco 的 触角 嗅 感 神 经 元 的 准确 比例 难以 确定 。 
在 触角 和 下 晤 须 每 个 有 Orco 表达 的 嗅 感 神经 元 中 
至 少 有 1 个 传统 嗅觉 受 体 基因 表达 ( Dobritsa et al., 
2003; Elmore et al., 2003; Larsson et al., 2004) ， 即 
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Orco 与 传统 嗅觉 受 体 共 表 达 。 

其 他 昆虫 Orco 的 表达 模式 与 果 蝇 存在 差异 。 
Zwiebel 实验 组 基于 非 定 量 RT-PCR 较 系 统 地 研究 
了 内 比 亚 按 蚊 ( Pitts et al., 2004) , IKIF c ( Melo 
et al., 2004) . S Rs FE ky ( Xia et al., 2006) Orco 的 时 
空 表达 模式 。 时 序 表达 方面 , 冈比亚 按 蚁 的 Orco 
在 幼虫 、 师 、 成 虫 期 表达 ,胚胎 期 无 表达 ， 而 埃及 
伊 蚊 和 致 倦 库 蚊 的 Orco 表达 贯穿 于 整个 发 育 阶 段 ; 
空间 表达 方面 , 除了 在 主要 嗅觉 顺 官 触角 、 下 显 须 
中 高 量 表 达 外 , TE. BPA RIA, 但 致 倦 库 蚊 
足 中 Orco 的 表达 具有 雄 虫 专 一 性 。 中 红 侧 沟 草 蜂 
Microplitis mediator ( ¥ Ih =, 2009). Z} Bt Ar mR 
Spodoptera litura ( Ria, 2011; Dong et al., 2012) 
的 Orco 仅 在 触角 中 特异 性 表达 。 和 斜纹 夜 蛾 的 胚胎 
期 无 表达 , 1 -6 龄 幼虫 期 有 微量 表达 ， 从师 期 开始 
下 至 1 -4 日 龄 的 成 虫 期 保持 高 的 表达 水 平 (Dong et 
al., 2012) 。 在 传粉 榨 小 Ceratosolen solmsi WEE H3 
触角 、 足 、 腹 部 检测 到 Orco 的 表达 , 在 3 种 非 传粉 
榕 小 蜂 Apocrypta bakeri, Philotrypesis pilosa 和 
Philotrypesis sp. 的 胸部 也 检测 到 Orco 的 表达 (Lu et 
al., 2009) 。Orco Æ FHK IR Spodoptera exigua. WE- 
雄 成 虫 的 触角 和 喉 中 表达 , 但 只 中 表达 量 极 低 ， 其 
他 组 织 中 未 发 现 表 达 ( 张 锡 凡 等 , 2011) ; 在 瓜 实 蝇 
Bactrocera cucurbitae 发 育 的 各 个 时 期 都 有 表达 , 但 
在 卵 、 幼 虫 、 发 育 前 期 的 晴 表 达 量 都 较 低 ,新 羽化 
成 虫 中 表达 量 最 高 ( 申 建 梅 等 , 2011) ; 在 丝光 绿 蝇 
Lucilia sericata 的 胚胎 、 幼 虫 、 成 虫 期 表达 ,化 师 36 
h 的 肾 体 内 无 表达 ,胚胎 期 表达 水 平 低 (Wang et 
al., 2012); XE KIE Locusta migratoria, Vb YK WE 
Schistocerca gregaria B) 4 WS oe Hi JN BBA 3e X. KR 
触角 外 , ERRO E APEA RA (Yang et 
al., 2012); 在 中 华 蜜蜂 Apis cerana cerana WN. 2J] rf 
和 肾 期 呈 低 丰 度 表达 , 1 日 龄 及 内 勤 蜂 时 期 主要 在 
触角 和 是 中 表达 , 有 旦 在 1 日 龄 的 触角 中 表达 量 最 
高 ; 采集 蜂 时 期 的 触角 、 头 (去 除 触角 )、 胸 、 腹 和 
翅 中 均 有 较 高 丰 度 的 表达 ( 张 林 雅 等 , 2012) ; EW 
it HE Conogethes punctiferalis WEE EX E hf. P Suit. 
只 、 足 、 胸 部 、 腹 部 均 有 表达 ( 葛 星 等 , 2013 ) ; 在 
JEEZ S Stomoxys calcitrans 的 胚胎 (22 -24 h). 4j 
虫 、 晴 、 成 虫 期 均 有 表达 , 但 早期 胚胎 (1 -3 h)2G 
表达 (Olafson, 2013); Æ JBE EE Wa. Vu 7; fA WB 
Haematobia irritans E f f. FA. m. Huprp 
表达 , USP CELE B7 ASH RA, (0787; fA 8 
的 胸部 无 表达 (Olafson ,2013 ) , 


2.2 BARR 

人 研究 者 主要 采用 免疫 组 织 化 学 技术 
( immunocytochemistry ) 对 Orco 恒 日 进行 组 织 定位 。 

Zwiebel 实验 组 检测 了 冈比亚 按 蚊 、 埃 及 伊 蚊 、 
致 倦 库 蚊 头 部 组 织 Oreo 和 蛋 日 的 表达 。 与 RNA 表达 
相 一 致 , 在 这 3 RECTA AS. P SACRE R 
测 到 了 Orco BAMA TES. Orco H&A TE PX] EAE T Bx 
触角 车 节 部 分 , 除了 基部 第 1 市 无 分 布 外 ,其 他 各 
PIJA IN (Pitts et al., 2004) ， 这 不 同 于 埃及 伊 数 
和 和 致 倦 库 蚊 ， 二 者 触角 的 所 有 纵 节 上 均 有 分 布 
(Melo et al., 2004; Xia et al., 2006) ,但 埃及 伊 蚊 
Bs — p D Km 1/3 有 分 布 (Melo et al., 2004) , 
在 蚊子 触角 的 各 类 感受 般 中 ，Orco 重 日 仅 分 布 在 毛 
ERP, MEERI PAo Orco EHET 
FS LIP IAS fa. 抗体 染色 反应 中 ， 
Orco 和 蛋 日 主要 定位 在 下 频 须 吗 感 神经 元 的 树 突 中 ， 
埃及 伊 蚊 中 只 有 很 少量 的 细胞 体 被 标记 ( Melo et 
al., 2004) ， 致 倦 库 蚊 中 未 见 有 被 标记 的 细胞 体 
(Xia et al., 2006) , 而 触角 中 大 量 吗 感 神经 元 细胞 
Hin. Oreo E AR T ENT H EZ IREA E 
RFA AL P SCALE Tb , ETE ENE E ITE AM 
胞 中 检测 到 , RIAA TA], 果 蝇 的 Orco 4& AE 
触角 和 下 早 须 的 嗅 感 神经 元 细胞 体 和 树 突 中 表达 
( Vosshall et al., 1999; Larsson et al., 2004), SX f& 
FESSUESI IT FH ES TUNI SS RU ZR Bp, 但 与 触 
角 相 比 , 被 标记 的 细胞 数量 少 得 多 , 通过 SEM 可 以 
很 清楚 地 看 到 , 层 辩 仅 分 布 有 限 的 化 学 感受 条, H 
这 些 感 受 顺 只 发 现 于 展 办 的 上 部 (Xia et al., 
2006) 。 

对 括 丈 蝇 、 西 方 角 蝇 触角 的 抗体 染色 表明 ， 
Orco Az Fi ot fi F fit £8 348 15 E] 208 HL AS Be X Ee fA 81 
fii f£ Xa AY) RR JR Z8 76 EH, 与 蚊子 不 同 ， 
Orco EHEM I, Vu 7; Fa 8 8 £8 ESB. SEO. 
棒状 感 需 中 均 有 分 布 (Olafson , 2013) 。 

对 中 华 蜜蜂 Orco 和 蛋白 定位 结果 显示 ，Orco 在 
Fe SAE AU TC Edi XA (CECE IB CTI SR 1 
亚 节 中 表达 量 较 高 ) ， 而 且 和 党 成 对 出 现 , 并 主要 在 
触角 的 毛 形 感 顺和 板 形 感 需 的 神经 元 中 表达 ( 张 林 
雅 等 , 2012 ) 。 


3 结构 与 功能 


基因 突变 、 异 源 表 达 、RNA 干扰 等 是 分 析 嗅 觉 
受 体 功能 的 有 效 方法 。 
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Larsson 55 (2004 ) 采用 基因 打靶 技术 将 果 蝇 的 
Orco JEDER, 结合 细胞 生物 学 、 电 生理 学 和 行 ; 
分 析 等 技术 研究 了 果 蝇 Orco 基因 的 功能 , 研究 结 
RRHH, Orco 基因 在 果 蝇 的 嗅 党 识别 过 程 中 发 挥 关 
WEITER). BBR Orco 基因 的 果 蝇 突变 体 幼 虫 丧 失 了 
对 大 多 数 供 试 气味 的 趋 化 性 , 由 气味 激 起 的 成 虫 行 
为 和 电 生 理学 反应 人 遭 到 破坏 , 转基因 营救 后 , IRE 
反应 又 恢复 正常 。 采 用 RNAi RR, [el OPA A 
Tribolium castaneum 的 肾 体 内 注射 Orco (TeOrl ) 的 
WHE RNA (dsRNA) 干扰 Orco 基因 的 表达 , 引起 赤 
拟 谷 盗 成 虫 对 拟 谷 盗 属 聚集 信息 素 的 感受 能 力 下降 
(Engsontia et al., 2008) 。 采 用 同样 方法 , 注射 Orco 
(TcOrl ) dsRNA 的 黄 曲 条 跳 甲 Phyllotreta striolata 
的 晴 羽 化 后 的 成 虫 丧失 了 对 十 字 花 科 蔬 沫 的 偏好 
PE, 失去 了 对 气味 刺激 物 的 趋同 或 避 反应 (Zhao 
et al., 2011) 。 利 用 GALA-UAS 系统 , 在 果 量 Orco 
基因 突变 体 的 神经 元 中 表达 冈比亚 按 蚊 、 地 中 海 实 
蝇 及 美洲 棉铃 虫 的 Orco 基因 , 可 使 突变 体 恢 复 正 
"i HL xw (Jones et al., 2005) , AZ Orco 与 在 
Zi Te TEC FR PP RRS S BR IRSE PE fe s, BR s BRE E 
嗅觉 受 体 BmOrl 共 表 达 , 保证 BmORI 的 功能 表 
达 。 将 家 看 、 采 蝇 、 烟 芽 夜 峨 的 Orco 以 及 烟 芽 夜 蛾 
的 传统 嗅觉 受 体 HR6 分 别 与 家 看 的 BmOrl 受 体 在 
JS OBES AH n rp dee XA, 发 现 果 蝇 和 和 烟 牙 夜 蛾 的 
Orco fi n] jeri BmOrl AREK, 而 HR6 没 
有 此 效果 (Nakagawa et al., 2005) 。 这 些 研 究 表 明 ， 
经 过 25 000 JF (BPA H EG rl, Sp GH H ERER 
时 间 ) 的 进化 ，Orco 基因 的 功能 仍然 很 保守 , 由 此 
也 反映 了 该 基因 对 昆虫 嗅觉 识别 的 重要 性 (Jones et 
al., 2005) 。 

虽然 Orco 在 果 蝇 的 噢 党 识别 过 程 中 发 挥 关 键 
作用 , 但 它 本 身 不 结合 配 体 。 在 果 蝇 传统 嗅觉 受 体 
Or22a/b 基因 突变 体 中 , 仅 表达 Orco 的 串 感 神经 元 
对 供 试 气味 无 反应 (Dobritsa et al., 2003)。 体 外 (i 
vitro) 研究 表明 , 在 缺少 Orco 的 情况 下 , 一 些 在 异 
源 细胞 内 异 位 表达 的 传统 噢 觉 受 体能 感受 气味 ， 而 
ARE SAA (in vivo) 观察 到 的 相似 , 但 效率 很 
低 (Wetzel et al., 2001; Sakurai et al., 2004), 与 
Orco 共 表 达 后 , 气味 反应 效率 大 大 提高 (Neuhaus et 
al., 2005; Nakagawa et al., 2005) ， 表 明 Orco 不 影 
啊 传 统 嗅觉 受 体 的 配 体 特异 性 , 但 能 提高 配 体 和 受 
体 相互 作用 的 效率 。 

Orco 与 传统 串 觉 受 体 相互 作用 , 促进 传统 噢 觉 
受 体 在 神经 元 树 突 上 准确 定位 并 维持 其 稳定 性 。 野 


生 型 果 蝇 中 , 传统 嗅觉 受 体 Or22a/b 和 Or43b EA 
定位 于 触角 咀 感 神经 元 的 树 突 上 ,而 敲 除 Orco 基 
因 的 果 蝇 突变 体 中 ,0122a/b 和 Or43b 4A SE TERR JS 
神经 元 树 突 上 定位 , 转基因 营救 恢复 Orco 的 功能 
Ja, Or22a/b 和 Or43b 的 树 突 定 位 恢复 正常 。 此 外 ， 
在 缺少 Orco 的 情况 下 , 传统 噢 觉 受 体 很 不 稳定 , 1M 
在 神经 元 的 细胞 体 中 有 微量 检测 到 (Larsson et al., 
2004) , 但 在 缺少 传统 嗅觉 受 体 的 神经 元 中 ，Orco 
的 稳定 性 虽然 受到 一 定 影响 , 但 能 在 神经 元 的 树 突 
上 检测 到 (Benton et al., 2006) 。 
采用 异 源 表达 系统 , EAM Hn IF Al il (human 
embryonic kidney cells, HEK293 ) 中 共 表 达 果 晶 的 
Orco 和 Or43a 或 Or22a, 通过 生物 发 光 共 振 能 量 转 


f? ( bioluminescence resonance energy transfer, 


BRET) 分 析 发 现 Orco ARRIR EEE Ue BR 
体 (Or-Orco) , HIRIRA DRE, 传统 嗅觉 受 体 
自身 也 能 形成 同 聚 体 , 但 功能 意义 未 知 ( Neuhaus et 
al., 2005) 。 体 内 研究 表明 ，Or-Orco 复合 体 是 昆虫 
嗅觉 感受 的 基本 分 子 单位 ，Orco 是 功能 性 嗅觉 受 体 
不 可 缺少 的 组 成 部 分 (Benton et al., 2006) , 与 体外 
人 研究 结果 (Neuhaus et al., 2005) 不 同 , 在 体内 没有 
Orco 的 神经 元 中 , 传统 嗅觉 受 体 不 能 形成 同 聚 体 
( Benton et al., 2006) 。 

THE BY 5 AZ Hs T 6 蛋白 侦 联 受 体 (G 
protein-coupled receptors, GPCRs) 超 家 族 , 具有 7 个 
BEK, N 末端 位 于 细胞 质 膜 外 ，C 末端 位 于 细胞 
质 膜 内 ( Wistrand et al., 2006) 。 由 于 昆虫 的 唱 党 受 
体 也 含有 7 TERK, 所 以 长 期 以 来 昆虫 的 嗅觉 受 
体 被 认为 具有 与 G 蛋白 偶 联 受 体 相 同 的 结构 。 但 
近 几 年 用 HMMTOP, TMHMM 和 TMpred 等 软件 
(Benton et al., 2006; Smart et al., 2008) 对 昆虫 的 
Orco 及 其 他 串 觉 受 体 的 结构 进行 预测 发 现 , 昆虫 的 
咒 觉 受 体 与 典型 的 G 蛋白 偶 联 受 体 结构 不 同 , 表现 
在 它们 的 N 末端 位 于 细胞 质 膜 内 ，C 末端 在 细胞 质 
膜 外 (图 1) ，B- 半 乳糖 苷 酶 融合 (B-galactosidase B- 
gal fusion technique ) ( Benton et al., 2006) 和 糖 基 化 
作用 图 谱 ( glycosylation mapping ) ( Lundin et al., 
2007) SEA uESC f TRUM ARR YEE. Eb nn 
受 体 的 C 末端 区 域 很 保守 ,Orco 与 传统 嗅觉 受 体 即 
通过 此 区 域 相 互联 系 ， 如 果 蝇 的 Orco 与 传统 嗅觉 
受 体 0r43a 和 Or22a 的 1C3( 连 接 跨 膜 区 6 和 7 的 胞 
内 环 ) 相 互 作用 , 但 不 与 其 他 区 域 结合 ( Benton. et 
al., 2006) 。IC3 在 不 同 昆虫 中 几乎 完全 一 致 , 这 可 
以 解释 为 何 来 和 目 不 同 昆虫 的 Oreo 能 代 蔡 果 蝇 的 
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图 1 预测 的 Orco 拓扑 结构 ( 引 自 Lundin et al., 2007) 
Fig. 1 Predicted topology of Orco ( adopted from Lundin et al., 2007 ) 
数字 1 ~7 表示 7 SHREK. Numbers 1 -7 represent seven transmembrane regions. ECI - EC3; 3 个 胞 外 环 Three extracellular loops; IC1 - IC3: 3 


个 胞 内 环 Three intracellular loops. 


Orco 行使 功能 (Jones et al., 2005) , 

气味 感受 过 程 中 , GE SS RENE eR f; 
SRILA AS. AED KH Rit the G EA 
偶 联 受 体 ,依赖 第 二 信使 激活 离子 通道 ( Kaupp， 
2010) 。 昆 虫 噢 觉 受 体 的 信号 转 导 机 制 目前 还 不 是 
很 明确 。 昆 虫 咒 觉 受 体 的 膜 拓 扑 结构 与 脊椎 动物 相 
反 , 其 信号 转 导 机 制 可 能 不 同 于 准 椎 动物 。2008 年 
同时 发 表 于 《Nature》 上 的 两 项 研究 (Sato et al., 
2008; Wicher et al., 2008 ) 均 认为 昆虫 的 Or-Orco 复 
合体 形成 一 种 新 型 的 配 体 门 控 离 子 通道 , 但 Sato 等 
(2008) 在 试验 过 程 中 , REM G 和 蛋 日 或 细胞 内 信 
使 如 cAMP, cGMP 或 肌 醇 -1 4, 5- 三 磷酸 参与 信号 
转 导 , 而 Wicher 等 (2008 ) 研究 认为 ,高 浓度 气味 百 
接 激 活 离 子 通 道 , 而 在 低 浓度 气味 下 , Oriki G E 
日 激活 cAMP 的 合成 , 进而 激活 Orco, MATTERS 
子 通道 。 尽 管 %Or-Orco 复合 体形 成 一 种 新 型 的 配 
体 门 控 离 子 通道 "已 成 共识 , 但 复合 体 中 Or 和 Orco 
的 功能 ,还 未 有 一 致 的 看 法 。Wicher $% (2008 ) A 
FYFE BRD AE Ge RG SZ (Or) 的 情况 下 ，Orco n] JE 
为 环 核 苷 酸 活性 阳离子 通道 ，Jones % (2011) 的 研 
究 文 持 这 一 模型 ,他们 发 现 , 在 缺少 传统 噢 觉 受 体 
(Or) 的 异 源 细 胞 中 ，Orco 的 兴奋 剂 VUAAT 能 激活 
Orco 的 表达 ; 但 Nichols 等 (2011 ) 研究 认为 Or-Orco 
复合 体 中 的 Or 和 Oreo 对 该 复合 体 的 通 透 性 均 有 作 
HH, Nakagawa & (2012) 的 研究 也 文 持 这 一 观点 , H. 
认为 Or 和 Orco 的 C 末 端的 氨基 酸 残 基 对 Or-Orco 
的 通 直 功能 具有 重要 作用 。 


4 小 结 与 展望 


昆虫 的 非典 型 噢 觉 受 体 Orco AN [B] FAR Zt UR E 
ZA, 其 氨基 酸 序 列 在 不 同 昆虫 间 高 度 保守 , HE 
大 多 数 嗅 感 神经 元 中 表达 。Orco 与 传统 嗅觉 受 体 
形成 复合 体 Or-Orco, 促进 传统 嗅 党 受 体 在 神经 元 
树 突 上 的 定位 并 维持 其 稳定 性 ,提高 传统 噢 觉 受 体 
对 气味 反应 的 效率 , (AEA AA GRACIA 
昆虫 的 Orco 和 传统 噢 觉 受 体 的 膜 拓 扑 结构 不 同 于 
疹 椎 动物 , 其 N 末端 位 于 细胞 质 膜 内 ，C 末端 在 细 
胞 质 膜 外 ，Oreo 与 传统 虽 觉 受 体 通过 保守 的 C 末端 
区 域 相 互 作 用 。 

虽然 有 关 Orco 的 研究 取得 了 很 大 进展 , 但 还 
存在 一 些 未 探 明 或 有 争议 的 问题 有 符 进 一 步 研究 。 

(1) Orco 是 否 是 昆虫 感受 气味 所 必须 的 。 
Benton 等 (2006 ) 通过 对 果 蝇 Orco 与 传统 咒 觉 受 体 
Or43a 和 Or22a 的 相互 作用 研究 认为 Orco 是 功能 
性 噢 觉 受 体 不 可 缺少 的 组 成 部 分 。 但 免疫 菊 光 定位 
EM, FSP) CML FCA AF BC TS ET JE Ra 
对 多 种 气味 敏感 ,而 且 已 知 部 分 气味 是 在 寄主 寻找 
过 程 中 起 作用 的 种 间 信 息 素 (Meijerink et al., 
2001) , 但 在 蚊子 的 止 槽 钉 形 感 器 中 没 检测 到 Orco 
E H (Melo et al., 2004; Pitts et al., 2004; Xia et al., 
2006); 另外 ,虽然 果 蝇 的 Orco 突变 体 ( Larsson et 
al., 2004) 以 及 RNAi 介 导 的 Orco 沉默 (Neuhaus et 
al., 2005 ) 都 对 条 蝇 的 虽 党 产生 显著 影响 , 但 并 非 
所 有 的 嗅 感 神经 元 都 共 表 达 Orco FIFE BE PR me Sz 
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48 H (Clyne et al., 1999; Vosshall et al., 1999) , ix 
些 结果 表明 昆虫 中 可 能 存在 另 一 种 不 依赖 于 Orco 
的 吕 觉 信号 转 导 途径 (Xia et al., 2006) 。 最 近 的 一 
些 人 研究 ( Benton et al., 2009; Liu et al., 2010; Rytz et 
al., 2013) 证实 了 这 种 推测 。Benton 等 (2009 ) 首次 
报道 在 果 晶 的 串 感 神经 元 中 发 现 一 类 新 型 嗅觉 受 
IK, 命名 为 离子 型 受 体 (ionotropic receptors, IRs), 
IRs 在 既 没 有 嗅觉 受 体 也 没有 味觉 受 体 表达 、 但 对 
多 种 不 同 气味 有 反应 的 感觉 神经 元 中 表达 。 在 不 同 
的 嗅 感 神经 元 中 异 位 表达 IRs, 可 使 嗅 感 神经 元 对 
异 源 气味 产生 反应 。 

(2) Orco AJER wA E PRAWE., Orco 基 
RR HE Be BE BAY SEB ie aire A TPS SAS 
外 , IBLE A De it eS us A ZAR LAE. a E mU 
ON as Se ab A tar WL BI], RT-PCR 和 免疫 定位 研究 表 
AY, Orco 的 mRNA MEREK EG ME Tc c, 3 A 
BNC. CPS FEE SCIES] Jem FH ZR 7G FP AS IK ( Melo et 
al., 2004; Pitts et al., 2004; Xia et al., 2006) 4 [X] EL; 
亚 按 蚊 的 形态 和 电 生 理学 研究 发 现 位 于 层 欠 上 的 感 
党 希 官 是 接触 性 化 学 感受 种 (MeIver,， 1982) ,此 外 ， 
黑 腹 条 蝇 和 其 他 双 翅 目 昆 虫 的 展 办 有 味 党 功能 
(Mitchell, 1999; Pitts et al., 2004) H 5x] EL XV Tt 
的 层 办 在 结构 上 同 源 ， 因此 Orco 可 能 在 味觉 感受 
中 起 作用 , 而 且 这 种 可 能 的 味觉 功能 不 是 蚊子 特有 
的 (Pitts et al., 2004) ,因为 在 烟 芽 夜 蛾 的 唆 中 也 检 
测 到 Orco 的 表达 ( Krieger et al., 2002) JESP, 
Orco 的 mRNA 还 在 冈比亚 按 蚊 、 埃 及 伊 蚊 、 致 倦 库 
蚊 的 足 中 表达 (Melo et al., 2004; Pitts et al., 2004; 
Xia et al., 2006) , 这 似乎 又 为 Orco 的 味觉 功能 提 
供 了 证 据 , 因为 迄今 为 止 , 味觉 受 体 仍 然 是 唯一 的 
在 黑 腹 果 蝇 足 中 表达 的 化 学 感受 受 体 分 子 , 足 的 跌 
节 含 有 味觉 感受 器 (Dunipace et al., 2001; Scott et 
al., 2001) ,而且 Orco 基因 的 启动 子 能 驱动 GFP Tit 
告 基 因 在 足 足 市 和 这 边缘 的 感觉 硕 官 中 表达 
( Kalidas and Smith, 2002) , [m] :E 45 z& Ill -Æ — APSE 
挥发 性 植物 次 生物 质 , 能 强烈 抑制 多 种 昆虫 的 产 卵 
活性 ，Dong 等 (2012) 通 过 RNAi 技术 使 料 纹 夜 蛾 的 
Orco 基因 表达 下 调 后 , Bose CE ER TM Ah 
蓝 菜 叶 上 的 产 卵 量 与 对 照相 比 显 著 增 加 , 说 明 Orco 
FETA BARE VERE IRE Wy i EER MN PRA 
要 作用 , 但 斜纹 夜 蛾 Orco 基因 仅 在 肉 雄 成 虫 的 触 
角 中 特异 性 表达 , TEAL. K 1, HE pO a py 
无 表达 , 这 种 表达 与 功能 的 关系 使 人 推测 : 斜纹 夜 
蛾 的 触角 中 可 能 具有 味觉 感受 器 ,有 味觉 受 体 。 采 


蝇 触 角 第 3 节 的 神经 细胞 中 有 3 个 味觉 受 体 
(Gr21a, Gr10 和 6163a) RIK, 这 种 表达 模式 上 暗示 
味觉 受 体 可 能 发 挥 了 嗅觉 作用 ( 孙 乐 娜 等 ,2009 ) , 
但 Benton 等 (2006 ) 研究 发 现 , FEWER Orco 的 IC3 与 
传统 嗅觉 受 体 的 IC3 相互 作用 ,而 不 与 味觉 受 体 
Gr21a 相互 作用 。 因 此 ，Orco 是 否 具 有 味觉 作用 ， 
如 果 具 有 味觉 作用 ,其 作用 机 制 是 什么 , 需 进一步 
人 研究 。 

Orco 基因 的 表达 除了 在 昆虫 的 化 学 感受 带 官 
中 检测 到 外 , 在 一 些 昆虫 的 胸 、 腹 等 部 位 也 检测 到 
(Lu et al., 2009; 张 林 雅 等 , 2012; BES, 2013; 
Olafson, 2013) ,其 在 这 些 部 位 表达 的 意义 有 待 于 
人 研究 。 

(3) Orco 在 生物 中 的 分 布 。 目 前 Orco 主要 发 
现 于 昆虫 中 , 已 从 昆虫 纲 的 双 通 目 (Diptera) 、 鳝 却 
H ( Lepidoptera ) 、 膜 薄 目 ( Hymenoptera). #4 8 H 
l=] $8 E ( Homoptera), x H 
( Anoplura ) ( http://flybase. org/). HE @ H 
( Orthoptera ) ( Yang et al., 2012), 3E EH H 
( Hemiptera) ( Hull et al., 2012) 等 8 ^ H 40 余 种 昆 
H (Stengl and Funk, 2013) 中 鉴定 出 该 气味 受 体 ， 
非 昆 虫 纲 节 胶 动物 中 仅 在 肩 突 硬 旺 Ixodes scapularis 
H RIE (http ://flybase. org/) ,其 他 市 股 动 物 中 是 否 
存在 Orco 需要 进一步 研究 确定 。 

(4) Orco 基因 的 表达 及 氨基 酸 组 成 是 否 存 在 种 
内 多 态 性 。 对 果 蝇 嗅觉 和 味觉 受 体 的 研究 发 现 , RR 
觉 和 味觉 受 体 基因 的 表达 变化 及 氨基 酸 多 态 性 会 使 
昆虫 对 相应 配 体 的 敏感 性 发 生变 化 , 如 : 嗅觉 受 体 
Or43a 的 超 表达 降低 了 黑 腹 果 蝇 对 果实 挥发 物 葵 甲 
醛 的 驱 避 反应 ,表明 一 个 受 体 基因 表达 的 简单 变化 
会 产生 生态 上 有 趣 的 表 型 (Stirtkuhl et al., 2005) ; 
嗅觉 受 体 0r59b 的 第 2 跨 膜 区 一 个 氨基 酸 的 变化 导 
致 黑 腹 果 蝇 对 DEET( 避 蚊 胺 ) 不 敏感 ( Pellegrino et 
al., 2011) ; 黑 腹 果 蝇 味 觉 受 体 Gra FEA AH RY 
列 第 926 位 上 存在 单 核 苷 酸 多 态 性 (SNP) ,导致 其 
第 2 个 胞 内 环 上 发 生 了 氨基 酸 蔡 换 ( 苏 氮 酸 答 换 为 
RAR), ， 从 而 使 果 晶 对 海 党 糖 的 反应 存在 差异 
( Ueno et al., 2001; Inomata et al., 2004) 。 但 目前 
还 未 见 Orco HAKH Vg Sa 48 BR SERRAR 
的 相关 报道 。Sakurai $$ (2004 ) 基于 RT-PCR 技术 
检测 了 Orco 基因 在 家 得 雌雄 成 虫 触 角 、 足 、 翅 、 头 
部 、 胸 部、 腹部 等 器 官 、 组 织 中 的 表达 情况 , 结果 
是 该 基因 仅 在 雌雄 成 虫 的 触角 中 表达 , 其 他 船 官 、 
组 织 中 未 检测 到 有 表达 ; 同样 基于 RT-PCR 技术 ， 


( Coleoptera ) 、 
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Mare (2010) 的 检测 结果 不 同 于 Sakurai $ ( 2004 ) 
结果 : Orco EARR Y EKA EE EX, HE fl £f FP red ER 
达 外 , 在 肉 雄 成 虫 的 足 、 翅 、 生 和 殖 硕 中 也 有 微量 表 
达 。 上 述 两 项 研究 结果 的 差异 是 否 与 所 用 家 至 品种 
BR? 不 同 家 看 品种 的 摄食 性 存在 差异 , 其 差异 是 
否 可 能 与 Orco 基因 的 组 成 或 /和 表达 差异 有 关 ? 这 
些 均 有 待 于 进一步 研究 。 

(5) 以 Orco 为 靶 标 的 害虫 控制 策略 。 鉴 于 
Orco 在 昆虫 噢 党 识别 中 的 重要 性 ,研究 者 提出 以 
Orco Jj SR Ek BJ E YA Tc 48 ( Larsson et al., 2004; 
Benton et al., 2006), Jones (2011) 首次 发 现 了 
Orco 的 兴奋 剂 一 一 VUAA1， EJ, XER T JLP 
Orco 的 兴奋 剂 和 抑制 剂 (Chen and Luetje, 2012; 
Jones et al., 2012), AVA Orco AH y= BH 
供 了 基础 。 但 由 于 Orco 的 结构 和 功能 在 不 同 昆虫 
间 高 度 保守 , 在 以 Orco 为 台 标 进行 害虫 防治 时 ,如 
何 避 免 或 减少 对 非 靶 标 昆 虫 和 益 虫 的 影响 是 需要 考 
虑 的 问题 。 
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